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摘  要： 铝（Al）毒胁迫会引起植物一系列的生理生化响应。本文针对 Al 毒胁迫下植物的不同响应机制展开了综述，

分别介绍了根系有机酸的分泌、根表黏胶物质、细胞壁成分的变化及 pH 和酚类物质的变化与抗 Al 性的关系，尤其以细胞壁

胼胝质的形成为重点给予了详细的论述。最后结合 Al 毒的研究现状，为未来相关领域的研究提出了自己的一些看法。 
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酸性土壤上的 Al 毒问题是一个由来已久的问

题，它限制着农作物的产量和品质。在上世纪 20 年

代，McLean 和 Gilbert[1]就已经较为细致地研究了 Al 

与 P 之间的关系以及 Al 毒产生的条件。近 20 年，

在 Al 的毒害形态、外观毒害症状及细胞响应、耐 Al 

机制方面都有了较为深入的研究。国内外对于 Al 毒

害的研究已有大量的报道，基本上将植物在 Al 胁迫

下的各种反应都诠释出来了，除了有些生理现象存有

争议外（事实上尚处于推理假设阶段），在 Al 毒的研

究深度上也尚存不足。本文鉴于前人关于 Al 毒方面

的综述性报道较多[2-9]，并结合研究现状，探讨了 Al 

毒害条件下植物的一些响应机制，包括有机酸的分泌、

根表黏胶物质的作用及细胞壁成分的变化，并简单介

绍了根际 pH 变化和酚类物质作用的研究进展，其中

以 Al 胁迫下对细胞壁成分变化影响给予详细论述，

为 Al 毒的进一步研究提出了建议，以期为从事 Al 

毒研究的工作者提供一点借鉴之处。 
  
1  铝胁迫下有机酸分泌情况 
  

关于 Al 胁迫下有机酸分泌量增加的研究，迄今

为止是耐 Al 研究工作中最为成熟的一个部分，它涉

及了几乎所有作物不同品种间耐 Al 差别，同时涉及

了植物内外部解毒机制的问题。此方面的研究更是近

10 年研究的热点，现归结以下几点： 

(1) 许多作物不同品种间耐 Al 性差别与有机酸

的分泌呈显著相关性[10-13]。同时有机酸的分泌机制也

被分为两种模式[14]。 

 

 

 

 

(2) 外加有机酸可以提高作物对Al 毒的抗性[15]。 

(3) 与二或三羧基有机酸结合后的 Al 不能跨膜

进入根细胞而被植物根部所吸收[16]。 

(4) Al 激发根系分泌有机酸的部位被定义在 Al 

毒最初攻击的根冠部[17]。 

(5) 通常来讲，尽管 La 系也能诱导少量的有机酸

分泌，但 Al 胁迫诱导有机酸的分泌被认为是专性的[18]。 

(6) 在转基因烟草、拟南芥和苜蓿上过量表达参与

有机酸代谢的几种酶，Al胁迫下可以诱导根部有机酸

含量和分泌量的增加[19-21]。 

(7) 通过分离耐性小麦和玉米根部质外体，已鉴 

定出Al 激发苹果酸和柠檬酸在膜上转运的阴离子通

道[22]。 

(8) 在具有双末端体的抗性小麦上缺失专性染  

色体臂将会导致苹果酸分泌的减少，耐Al性也同时降

低[23]。 

尽管有机酸的研究工作已取得一定的进展，但尚

存很多问题。如不同品种间分泌有机酸的差别是由于

膜上的载体和膜渗透性不同，还是有机酸代谢和分室

化的作用，抑或是两者共同作用的结果？另外，研究

表明，小麦分泌苹果酸被定位在离根尖 0.2 ~ 0.3 mm 

处[24]，通过玉米分段试验发现，在整个 0 ~ 5 cm 都有

有机酸分泌 [ 2 5 ] ，高粱分泌有机酸部位距根顶端  3 

cm[26]，后两者的研究结果存在着分泌部位的差别是否

与耐 Al 性有关系？同时随着分子生物学的兴起，近

年来运用分子生物学手段研究 Al 毒也取得了喜人的

成绩，Al 胁迫下许多相关基因表达的变化已有一定 
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的报道[24,27]。目前已在很多植物上得到编码有机酸外

排的  ALMT 基因，与Al的耐性相关性很好 [28-29]。

Jurandir 等[30]在高粱上运用定位克隆技术鉴定出编码 

Al 胁迫下分泌柠檬酸载体的基因（AltSB），此基因属

于 MATE 家族；而且高粱上所鉴定出的基因尽管与

小麦上所鉴定出的基因都是在 Al 胁迫下调节有机酸

分泌的，但是却是两个完全独立的基因。另外，

Furukawa 等[31]在大麦上鉴定出编码柠檬酸载体同属

于 MATE 家族的基因 HvAACT1，在烟草上过量表

达此基因可以提高柠檬酸的分泌，并且此基因仅仅控

制柠檬酸的分泌，并不控制苹果酸的分泌。 Kobayashi 

等[32]在拟南芥上研究发现，Al 胁迫下根部苹果酸的分

泌受 AtALMT1 专性调节。但这些基因中并不是真正

针对 Al 胁迫下的专性表达，其他非生物或生物逆境

条件也能诱导它们表达，而且有些基因在耐性品种和

敏感性品种中都有表达[33]。因此，有机酸的研究工作

较真正人为控制基因表达，以提高作物在酸性土壤的

抗性还是有一段很长的路程要走的。 
  

2  铝胁迫下根表黏胶成分的变化 
  

植物根分泌的并在根表沉积的凝胶状物质被认为

是黏胶质[34]。根尖是黏胶物质分泌的主要部位，土壤中

的植物根表所附着的黏胶层厚度通常为几个微米，但是

如果在水培条件下其厚度可达到 1 mm。研究表明，黏

胶物质是由根冠外表层细胞的高尔基体合成的。黏胶主

要成分是葡聚糖、多糖和多糖醛酸（果胶）[35-36]，这就

表明黏胶的分泌和细胞壁代谢之间存在一定的相关性。

以上划分只是粗略的描述，可进一步用水解方法划分，

由于植物种类间存在差别，使得具体成分有所变化，但

不外乎包括：阿拉伯糖、木糖、葡萄糖、半乳糖、甘露

糖、海藻糖和糖醛酸，也会有少许果糖和蔗糖[37-38]，甚

至还可以鉴定出反式阿魏酸和蛋白质[39]。通常认为黏胶

层的存在最主要有以下 3 个功能：①防止根部的干燥
[40]；②减少根尖和土壤的摩擦力[41]；③增加根-土界面

的接触面积，便于缺水条件下养分的吸收[42]。 

Al 从土壤进入植物根部首先必须通过根尖的黏

胶层。而根尖被认为是 Al 作用的主要部位[11,17,43]，因

而根系分泌的黏胶可能以某种方式影响 Al 对植物的

毒害作用[44]。黏胶物质的存在可以包裹相当数量的 

Al，Horst 等[34]明确提出，根表黏胶物质所吸附的 Al 

占根尖总 Al 量的一半以上，而去除黏胶物质以后，

根尖 Al 含量明显增加。可见黏胶物质能够明显缓解 

Al 毒的危害[45-47]。小麦根表的黏胶物质对 Al 的吸收

包括两个过程，第一个过程是线性，在 5 min 内就可

以结束，随后在  180 min 内逐渐处于一种平衡状态[48]。

这就说明 Al 能够很快地被黏胶物质所吸附，从而减

少其与代谢活性点结合，减轻毒害。研究发现，Al 胁

迫条件下可以诱导根表黏胶层增厚[49]，同时也有研究

表明，黏胶的这两个主要组分 (组分 I，II) 均具有和 

Al 结合的能力，并且它们和 Al 可以形成难以分离的

复合物，这些复合态的 Al 是黏胶中的 Al 存在的主

要形态[44]。当然黎晓峰等[44]也指出，由于黏胶物质积

累形成在根冠，距通常认为 Al 产生毒害的部位尚存

有一定距离，从而认为黏胶物质可能起不到保护根尖

的作用。同时又认为试验是在水培条件下进行的，而

在土壤环境下黏胶物质是否真的如此也未下定论。因

此，尽管从植物学角度或是上述讨论中，可能得出，

根表细胞所释放的黏胶物质在保护根尖免受伤害方面

充当重要角色，但是由于土壤环境条件的复杂性，对

于黏胶物质在胁迫下起到何种作用以及作用多大并没

有很深入的研究，因此，此领域的研究仍然需要通过

采用更为先进的技术手段作更深入细致的工作，以探

明黏胶的真正生理作用。 

反过来 Al3+ 存在条件下也可能改变黏胶分泌的

量或组成。然而令人遗憾的是，关于 Al 胁迫下黏胶

物质组成（各种糖类）变化的研究尚未见报道。只有

相当数量的关于 Al 胁迫下，根部细胞壁成分变化的

报道[50-52]。通常认为，Al 胁迫下根尖细胞壁羟基木聚

糖、β-葡聚糖和阿拉伯糖基木聚糖大幅度提高是 Al 

胁迫下的反应，因为这些物质可以和木质素或纤维素

结合，增加细胞壁的厚度和刚性[53]。Al 胁迫下根表黏

胶物质发生变化的情况需要进一步研究。 
  
3  铝对细胞壁成分及特性的影响 
  

细胞壁是团聚围绕在原生质膜上的半刚性结构物

质，在植物生物学方面有重要作用[54]。伴随着分子生

物学的兴起，作为高等植物显著结构特点之一的细胞

壁，越来越引起人们的关注，对其功能更加明确。除

具有机械支撑作用之外，还参与一系列代谢活动，包

括生长、分化、细胞识别及抗病抗逆等作用[55]。同时

由于细胞壁是植物细胞区域划分中质外体的主要组成

部分，而质外体尽管体积上仅占 5% 或更小[56]，但在

水分运输、营养吸收和激素调节方面有着至关重要的

功能。同时，Al 存在具有改变质外体结构和功能的潜

力，那么 Al 胁迫存在下，就必然改变植物水分和养

分代谢。这一过程包括下列几步[57-58]：①Al 被细胞壁

上带有负电荷的基团所吸附；②Al 通过与膜上的蛋白

质或脂类结合改变膜的特性；③Al 通过诱导胼胝质快

速产生改变细胞壁组成。  

高等植物的细胞膜上包含着葡聚糖合成酶系统，
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即纤维素合成酶和胼胝质合成酶。正常情况下，植物

为了正常生长，细胞膜上的纤维素酶系统是处于主导

合成状态，但是一旦细胞外界环境发生变化，如伤害、

生理逆境和病菌感染，纤维素酶将会停止运行，而胼

胝质合成酶将会启动，从而达到抵御作用[59-60]。Al 毒

作为一种酸性土壤上较为常见的矿质逆境，起初外观

症状主要表现为限制根的伸长[5, 61]。但是由于质外体和

细胞壁是植物体内最早与 Al 接触的部分，Al 可以被

表皮或皮层细胞的细胞壁强烈吸附[10]。因此，Al 胁迫

下将会使得纤维素合成受阻，从而诱导胼胝质的形成
[62-63]，而且随 Al 浓度的增加，胼胝质也随之增加[64]。

这种现象在多种植物上都有报道，如燕麦[65]、小麦[64, 

66]、大麦[62]、玉米[67-68]、烟草[69]、菜豆[70]和挪威云杉[71]。

值得一提的是，我们对于胡枝子耐 Al 机制的研究表

明（未发表资料），不同胡枝子品种在 Al 胁迫下，胼

胝质的形成过程并不是如 Bhuja 等[64]所报道的那样，

随着外界 Al 浓度提高，胼胝质形成的量也在增加，

不同品种存在极大差别，敏感性的品种在较低浓度下，

规律如此，一旦浓度大于一定临界值，胼胝质的形成

出现负增长的现象。出现此种情况，可能是由于外界

浓度达到临界值之后，业已超过胼胝质合成酶的饱和

度了，所诱导的胼胝质形成不再增加，反而有下降趋

势。 

研究表明，Al 诱导胼胝质的形成是一个快速而又

敏感的生理反应[72]。绿豆胚轴受到伤害时，纤维素合

成酶将在 5 min 内完全失活，导致胼胝质大量形成，

这个过程发生在 30 s 内[73]。由于这个过程经历时间很

短，不足以合成新的多肽，应该是一种信号所致。鉴

于以往的许多研究都认为， Ca2+ 可以在植物体内充当

重要的第二信使的功能，Al 毒胁迫下，将会改变 Ca2+ 

的平衡，从而引起胼胝质的形成[74-77]。也有人认为，

胼胝质的形成并不是简单地由 Ca2+ 的变化所引起的，

应该还包含其它调节因素[64]。这与早前关于膜透性的

改变是形成胼胝质的前提条件的报道是相吻合的[78]。

因为膜透性的改变，或许除了Ca2+ 浓度变化，也要出

现其他反应，比如K+ 泄漏等。 

图 1 是根据文献资料，提出的 Al 毒胁迫下，

纤维素合成酶（cellulose synthase）与胼胝质合成酶

（callose synthase）之间可能存在的调控模型。通过

凝胶电泳分析，初步判断这两种酶同时包含 64、54 

和 32 kD 三种多肽，不同之处在于纤维素合成酶还

包含 170、136、108、96、83、72、66、60、52、48、

42 和 34 kD 共 12 种多肽，而胼胝质合成酶除了上

述 3 种多肽之外，仅仅包含 78 和 38 kD两种多肽[79]。

正常情况下，植物为了自身的生长需要，以UDPG 

为底物，由处在原生质膜上的纤维素合酶合成纤维

素，一旦受到 Al 的攻击，将会强烈提高胼胝质合成

酶活性，从而迅速合成胼胝质[64]。此过程可能是由于 

Al 的毒害作用，引起膜内外电压发生变化，诱导膜

的超极化，通过 Ca 通道形成瞬间一个 Ca 流[80]。

诱导细胞质内 Ca2+ 浓度提高，使得蛋白酶激活胼胝

质合成酶，增加胼胝质在细胞壁形成的量[81]。以往有

人报道，Ca2+ 直接活化胼胝质合成酶[82]，但似乎有所

欠缺，Nakashima 等[73]在绿豆上用蛋白酶抑制剂，发

现受伤后原本产生胼胝质的现象消失了。可见并不是

Ca2+ 直接活化胼胝质合成酶，中间需要经过特定的蛋

白酶活化胼胝质合成酶，当然也可能并不是蛋白酶直

接活化胼胝质合成酶的，中间还需要经过几个受体来

完成。Ca2+ 作为生物体内的第二信使作用毋庸置疑，

因此，很可能是 Al 毒胁迫下，Al3+ 代换下了细胞壁

和原生质膜上的 Ca2+，这是因为在原生质膜上 Al3+ 

的亲和性大于 Ca2+ 56 倍之多[83]。最终使得 Ca2+ 在

膜外的分布发生变化，使得大量 Ca2+ 内流，从而增

加细胞质内 Ca2+ 的浓度，激活胼胝质合成酶。在这

个过程进行的同时，特定的蛋白酶将会通过专性同化

或钝化纤维素合成酶[73]。同时我们认为，也可能由于

胼胝质合成酶酶促动力学的  Km 较小，同底物 

UDPG 的亲合力大于纤维素合成酶，使得纤维素合成

酶丧失底物，合成受阻。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 图 1  Al 毒诱导胼胝质形成示意图 

Fig. 1  Callose formation induced by Al toxicity  

 

关于 Al 胁迫下胼胝质形成以后如何作用于细胞

壁成分也有许多报道。Al 胁迫下细胞壁半纤维素含量

呈增加的趋势[50-51]。而半纤维素多聚糖通常被认为是

细胞壁空间胶连物质的主要组成部分，半纤维素含量

的增加可以提高细胞壁的刚性，同时刚性增加被认为

是植物根部能在 Al 胁迫下生存的重要机制之一[53, 

84-85]。合成半纤维素的前体物质主要是胼胝质[53]，因

为胼胝质合成的增加，诱导半纤维素合成的增加，从
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而提高细胞壁的刚性，达到抵抗逆境的作用。同时前

面提过，Al胁迫下根尖细胞壁羟基木聚糖、β-葡聚糖

和阿拉伯糖基木聚糖大幅度提高是 Al 胁迫下的反

应，因为这些物质可以和木质素或纤维素结合，增加

细胞壁的厚度和刚性[53]。可见胼胝质的形成只是 Al 

胁迫下极为敏感的参数，同时其它细胞壁糖分也发生

相应的变化。尽管关于 Al 胁迫下，细胞壁的成分的

研究较以往更加深入，但是对于胁迫下细胞壁成分的

动力根源问题并没有明确的报道，即 Al 作用的位点

是直接就定义在细胞壁上，通过信号传导作用于膜上，

然后导致膜上电化学势变化引起反应；还是 Al 直接

作用膜上特定蛋白，引起特定生理生化反应；抑或是

信号传导物质跨膜之后作用于膜内受体蛋白；同时这

个过程是否有特定基因参与反应等问题都是处于猜测

推想阶段，值得进一步深入研究。 
  
4  pH 及酚类的反应 
  

这两部分作为 Al 胁迫下的反应机制，在以往的研

究中并未受到足够的重视，究其原因主要有下列几点：

①尽管对于 pH 升高以缓解 Al 毒的假设很早以前就

被人们提了出来[3]，但是几乎没有真正报道品种间耐 

Al 性差别是由于根部 pH 差异所致[24]。这可能主要是

由于试验条件限制，使得人们对于 Al 胁迫下 pH 是否

变化，变化程度多大不能有明确的结论。②对于不同酚

类（主要包括生物碱、类黄酮、萜类和糖苷）而言，中

性环境下与 Al3+ 有较强的结合能力，因此使得它们可

以在内部缓解 Al3+ 毒造成的伤害[86]。但在酸化条件下，

Al3+ 和 H+ 同时竞争与酚类结合，这样同有机酸与 Al3+ 

的结合来比，大大降低它们与 Al3+ 的结合程度，因此

它们在缓解 Al 毒方面的功效可能被大大忽视了[24]。当

然，也有关于在 3 个玉米品种上儿茶酚和栎精对缓解 

Al 毒之间有极好相关性的报道[13]。可见对于 pH 变化

和酚类物质的释放在缓解 Al 毒方面的作用有必要进

行更为深入的研究。 
  
5  结语 
  

(1) 有机酸在缓解 Al 毒方面的作用是毋庸置疑

的，但并不是解释 Al 毒缓解的唯一机制，同时尽管

有机酸的研究有了长足的发展，但是还需要进一步明

确其分泌和作用位点。同时进一步展开控制有机酸代

谢的基因，早日使人们可以控制有机酸的合成分泌，

提高作物的抗 Al 性，以便使通过植物遗传育种及生

物技术手段提高粮食作物耐 Al 性。 

(2) Al 胁迫下，黏胶物质在缓解 Al 方面的研究

尽管开始较早，但是由于技术条件限制，使得人们对

它的认识一直没有明确的结论，采用更为有效的手段，

以探明其真正的生理作用，也是需要进一步开展的研

究领域。 

(3) Al 胁迫下改变细胞壁的成分变化已是不争的

事实，其中尤以胼胝质形成最为敏感，那么胼胝质的

形成是作为一个抗性指标，还是作为响应指标有待商

榷。同时，细胞壁成分的变化在缓解 Al 毒上的作用也

是一个空白领域。 

(4) pH 变化和酚类的分泌的研究更是很少涉及。

特别是 pH 变化，人们的猜想在实际研究中很难吻合，

引进新的技术（如电子探针）或许是解决此困惑的可

能途径。 

总之，Al 毒的研究是一个世界性热点，尽管取得

了一定的成绩，但是真正系统地解释其机理，乃至人

们解决酸性土壤 Al 毒害问题，可能还要经过很长的

路程。 
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Abstract:  Al stresses could induce a series of physiological and biochemical changes in plants. In this paper, different response mechanisms 

of plants against Al stresses were reviewed. These responses, including exudation of organic acids by roots, formation of mucilage on root surfaces, 

component changes of cell wall, changes of pH and phenolic constituent, were introduced respectively. The component changes of cell wall under Al 

stresses were described particularly in detail. Finally, some suggestions on further study of Al toxicity were put forward based on the current research. 
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